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Введение
В
первой части нашей работы
рассмотрены вопросы роста
зародыша и способности прораста-
ния семян овощных зонтичных культур
в условиях высокотемпературного
стресса [1]. В данной части мы рас-
смотрим более углубленно вопросы
индукции, проявления и преодоления
термопокоя. 
Сверхоптимальная температура
может повреждать органы и ткани, за-
держивать рост и вызывать гибель
растений. В клетке, находящейся в
стрессовом состоянии в первую оче-
редь повреждаются и деградируют
белки, инактивируются ферменты, на-
рушается процесс биосинтеза белков
de novo. Одним из механизмов, обес-
печивающих резистентность в про-
цессе воздействия высокотемпера-
турного стресса, является синтез бел-
ков теплового шока (Heat shock pro-
teins – Hsp) [5, 8]. В экстренных усло-
виях Hsp выполняют работу молеку-
лярного шаперона, опекающего мак-
ромолекулы белка, обеспечивают
функционирование клеточных струк-
тур и поддерживают гомеостаз клет-
ки. Одновременно Hsp обеспечивают
правильную сборку олигомерных
структур, дезагрегацию неправильно
собранных макромолекулярных ком-
плексов и реутилизацию дефектных
мономеров с помощью убиквитинов
[3]. 
Изучение проявления термопокоя
овощных зонтичных культур, одного
из вариантов индуцированного покоя
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При воздействии на семена овощных зонтичных культур высокотемпературным стрес-
сом в течение 5 или 20 суток происходит снижение активности роста зародыша и инги-
бирование прорастания семян. Постинкубационное проращивание исследуемых семян раз-
личных видов на фоне пониженных стратификационных температур способствует воз-
обновлению роста зародыша, однако, как правило, рост менее интенсивен по сравнению с
контролем. Изученные культуры семейства зонтичные, проявили особенности прораста-
ния семян и развития зародышей на различных температурных фонах и в зависимости
от времени инкубационного воздействия высокой температуры. 
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семян, интенсивно проводимые на
сельдерее, показали, что при опреде-
ленных условиях (25оС в условиях
темноты) у семян индуцируется тер-
мопокой [4]. Выявлено, что различные
сорта моркови отличаются по чув-
ствительности семян к сверхопти-
мальным температурам. Выделены
генотипы моркови, обладающие тер-
моустойчивостью и способные про-
растать при 35оС и сорта, у которых
прорастание нарушается при 30°С[6].
Доказано, что терморезистентность и
термопокой наследственно обуслов-
лены, однако гены, контролирующие
их, не идентифицированы [7]. 
Изучение термопокоя, а особенно,
процессов протекающих в семенах во
время его возникновения, поддержа-
ния и нарушения, привлекательно как
с теоретической, так и с практической
точек зрения. Хотя покой семян явля-
ется важным условием существова-
ния растений и поддержания видово-
го разнообразия в природе, с ним со-
пряжены большие затруднения в
практике культивирования растений.
Материал и методы
Объектом исследований являлись
семена укропа (сорт Кентавр), морко-
ви (сорт Рогнеда), петрушки корневой
(сорт Любаша), сельдерея корневого
(сорт Купидон), любистока лекар-
ственного (сорт Дон Жуан), корианд-
ра (сорт Янтарь) и пастернака (сорт
Кулинар), хранившиеся в течение 1
года в лабораторных условиях. 
Изучение динамики постинкубаци-
онного прорастания семян исследуе-
мых культур проводили на разных
температурных фонах, в т. ч.: t = +20°С
(st); t = +3°С; t = +3 °C (8 час.) / +20 °C
(16 час.), при этом другие факторы:
влажность, аэрация, свет (все вариан-
ты проращивались без доступа света)
были равнозначны. Повторность опы-
та трехкратная, в каждой повторности
исследовали 100 шт. семян.
Измерения длины зародыша во
время последующего прорастания
проводили с помощью микроскопа
«Микромед» при 40 кратном увеличе-
нии, с использованием программы
Scope Photo. Температурный коэффи-
циент (Q10) для скорости роста заро-
дыша рассчитывали по формуле
Вант-Гоффа. Статистический и мате-
матический анализ осуществляли по
Б. А. Доспехову [2] и с использовани-
ем пакета программ Statistica 8.0. По-
вторность опыта трехкратная, в каж-
дой повторности исследовали не ме-
нее 10 шт. семян.
Результаты исследований и
обсуждение
Изучение динамики прорастания
семян после воздействия высокой
температурой на исследуемых темпе-
ратурных режимах проращивания
имеет свои особенности в зависимос-
ти от сочетания изученных факторов.
При инкубации в условиях высоких
температур в течение 5 суток сельде-
рея корневого, пастернака и петруш-
ки корневой и последующем прора-
щивании на фоне стандартной темпе-
ратуры доля проросших семян нахо-
дится на уровне 48; 41 и 59 %, что на
10; 19 и 9 % соответственно ниже кон-
троля. Доля проросших семян морко-
ви находится на одном уровне с конт-
рольным вариантом и составляет 78
%. Процент проросших семян кориан-
дра и укропа оказывается выше, чем в
контроле на 13 и 8 % соответственно
(рис. 1).
При проращивании в условиях по-
ниженной температуры (t = + 3°C) от-
мечено, что с увеличением времени
инкубации процент проросших семян
снижается, особенно отчетливо это
заметно у таких культур, как морковь,
петрушка корневая, сельдерей корне-
вой, пастернак и любисток лекар-
ственный. При этом доля проросших
семян снижается с 69-76% до 34-58%
в зависимости от изучаемой культу-
ры. Выделены две культуры – кори-
андр и укроп, увеличивающие долю
проросших семян после 5 суток инку-
бации на 15 и 22% соответственно по
сравнению с контролем. 
На рисунке 2 показана тенденция
изменения температурного коэффи-
циента (Q10) для скорости роста заро-
дыша изучаемых культур, в зависимо-
сти от времени воздействия ингиби-
рующего стрессового фактора. Уве-
личение времени инкубации семян в
условиях высоких температур приво-
дит к снижению температурного ко-
эффициента (Q10) для скорости роста
зародыша. Корреляционный и рег-
рессионный анализ показывают, что
температурный коэффициент имеют
тесную отрицательную зависимость
от времени инкубации (коэффициент
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Рис. 1. Доля проросших семян овощных зонтичных культур на различных тем-
пературных фонах после воздействия высокотемпературного фактора различ-
ной продолжительности
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корреляции имеет значение r = –
0,770) и описывается уравнением рег-
рессии y=1,24-0,04x. При этом выде-
лена группа культур, у которых при
увеличении времени воздействия
стресса снижение температурного ко-
эффициента происходит плавно, на-
пример, у моркови в контроле Q10 со-
ставляет 1,57, а после действия высо-
кими температурами в течение 5 суток
снижается до 1,30. У семян петрушки
корневой Q10 для скорости роста заро-
дыша в контроле составляет 1,51, а
под действием инкубации он снижает-
ся до 1,13. 
Выделены культуры, у которых при
увеличении времени действия стрес-
са, температурный коэффициент рез-
ко снижается, к таким отнесены сель-
дерей корневой и пастернак. Для лю-
бистока лекарственного не обнаруже-
но значительного влияния времени ин-
кубации на температурный коэффици-
ент для скорости роста зародыша, хо-
тя тенденция снижения последнего
имеет место. Температурный коэффи-
циент роста зародыша кориандра в
контроле составляет 1,00, затем, под
действием высокой температуры в те-
чение 5 суток он резко снижается и со-
ставляет 0,66, а после 20 суток инкуба-
ции Q10 возрастает до 0,82.
Воздействие переменными темпе-
ратурами при постинкубационном
проращивании оказывает не одно-
значное влияние на число проросших
семян. При последовательном увели-
чении времени действия стрессора
морковь, петрушка корневая и сельде-
рей корневой снижают процент про-
росших семян (на 1-15; 9-13; 10-18 %
соответственно). Доля проросших се-
мян пастернака в контроле составляет
79 %, после 5 суток воздействия этот
показатель снижается до 61 %, а после
20 суток до 51 %. Процент проросших
семян у любистока лекарственного и
кориандра, после инкубации в течение
5 суток, возрастает по сравнению с
контролем на 2 и 8 %, а при 20 суточ-
ном воздействии снижается на 8 и 15
% соответственно. Следует отметить,
что в контроле большинство изученных
культур прорастают в широком интер-
вале температур, а семена, испытав-
шие высокотемпературный стресс, ус-
пешно прорастают, как правило, толь-
ко при пониженной или переменной
температурах.
Действие стрессового фактора не-
обходимо рассматривать не только с
точки зрения его повреждающего дей-
ствия, но и сточки зрения ответной ре-
акции на него организма. С этой пози-
ции среди изучаемых культур анализ
полученных результатов позволяет вы-
делить несколько групп культур по от-
ношению к воздействию высокой тем-
пературой. Культуры, на которых дей-
ствие высоких температур при длитель-
ном влиянии губительно, при этом про-
исходит автолиз семян: морковь и пет-
рушка корневая. Группа культур (укроп,
любисток лекарственный), которые
оказались индифферентны к воздей-
ствию высоких (t = + 30°C) температур в
период прорастания семян. При этом
во время действия высокотемператур-
ного фактора у них наблюдается тормо-
жение прорастания, но при наступле-
нии благоприятных условий ростовые
процессы быстро возобновляются.
Культуры, которые под действием вы-
соких температур впадают в термопо-
кой (сельдерей корневой, пастернак и
кориандр) с разной глубиной, которая
увеличивается при более продолжи-
тельном воздействии ингибирующего
фактора. 
На схеме (рис. 3) представлены
особенности роста зародыша отдель-
ных культур из выделенных нами групп
по реакции на высокотемпературный
стресс и степени проявления термопо-
коя. 
При обсуждении роста зародыша
культур, входящих в первую группу
«погибшие семена» остановимся по-
дробнее на моркови. В семенах, не ис-
пытавших воздействие высокой тем-
пературы, зародыш растет интенсив-
но. Скорость роста зародыша состав-
ляет от и 0,10 до 0,14 мм/сутки. Ранее
нами предложен показатель «степень
недоразвития зародыша», рассчиты-
ваемый как отношение величины, на
которую увеличился зародыш в про-
цессе прорастания к средней длине
зародыша, при которой началось про-
растание семян, выраженное в про-
центах [2]. В условиях стандартного
температурного режима степень недо-
развития зародыша составляет 25%,
при переменной температуре – 30%, а
при пониженной достигает 37%, что
обусловлено изменением линейных
размеров зародыша к моменту про-
растания. 
В течение первых 5 суток инкубации
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Рис. 2. Динамика изменения температурного коэффициента (Q10) для скорости
роста зародыша овощных зонтичных культур в зависимости от продолжительнос-
ти воздействия высокотемпературного фактора
при повышенной температуре ско-
рость роста зародыша резко падает и
составляет 0,02 мм/сутки, при этом
зародыш продолжает рост и увеличи-
вается на 8%. При переносе семян на
разные температурные фоны для по-
стинкубационного проращивания рос-
товые процессы возобновляются. В
условиях стандартного температурно-
го режима скорость роста по сравне-
нию с другими вариантами увеличива-
ется и составляет 0,05 мм/сутки. По-
ниженная температура тормозит ско-
рость роста, которая в этом случае со-
ставляет 0,03 мм/сутки, при этом сте-
пень недоразвития зародыша увели-
чивается. 
Если воздействие высоких темпера-
тур во время инкубации семян продол-
жается 20 суток, то скорость роста за-
родыша снижается до 0,02 мм/сутки и
длина зародыша увеличивается еще
на 24 %, достигая 1,08 мм. Таких тем-
пов роста, возможно, было бы доста-
точно для наступления прорастания не
обработанных семян. Однако в семе-
нах подвергнутых длительному воз-
действию высоких (экстремальных,
сверхоптимальных) температур заро-
дыш погибает, что возможно связано с
недостаточной жаростойкостью семян
моркови и петрушки, а так же возмож-
на гибель семян при недостатке кисло-
рода во время инкубации в условиях
высокотемпературного стресса [6]. 
Рост зародыша в семенах второй
группы культур, которые индиффе-
рентны к действию повышенной тем-
пературы, показан на примере любис-
тока лекарственного (рис.5). Необра-
ботанные семена в различных темпе-
ратурных условиях проращивания
имеют степень недоразвития зароды-
ша в пределах 18-19%. Под влиянием
инкубации в течение 5 суток размеры
зародыша увеличиваются на 7,5 %, до-
стигая 2,15 мм. Однако степень недо-
развития зародыша при этом увеличи-
вается до 22%. В течение последую-
щих 15 суток инкубации в условиях вы-
соких температур доразвитие зароды-
ша в семенах происходит со скорос-
тью 0,008 мм/сутки, а длина зародыша
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Рис. 3. Изменение размера зародыша под влиянием высокотемпературного
стресса и последующих условий проращивания: ДЗ (0) – длина зародыша в семе-
нах не прошедших инкубацию в условиях высокой температуры, мм; ДЗ (5) – дли-
на зародыша при действии высокой температуры в течение 5 суток, мм; ДЗ (20) –
длина зародыша при действии высокой температуры в течение 20 суток, мм; ДЗП
– длина зародыша перед прорастанием семян, мм; ПР – длина зародыша при про-
растании семян, мм; ОР – остановка роста зародыша; АВ – автолиз
увеличивается менее чем на 1 %, до-
стигая 2,16 мм. Таким образом, темпы
роста резко замедляются, однако, се-
мена сохраняют жизнеспособность. 
В течение постинкубационного про-
ращивания при различных темпера-
турных режимах скорость роста заро-
дыша несколько снижается и варьиру-
ет от 0,04 до 0,05 мм/сутки, а степень
недоразвития зародыша составляет
18-21%. Сочетание высокотемпера-
турной обработки семян и последую-
щего проращивания при переменной
температуре стимулирует прораста-
ние при меньшем размере зародыша,
что положительно сказывается на по-
казателях Tmaxν и T50.
На примере сельдерея корневого,
яркого представителя группы культур
имеющих термопокой, видно как рас-
тет зародыш в семени. В контроле за-
родыш начинает свой рост, на всех
температурных режимах, с длинны
0,43 мм. Под действием стандартного
(t = + 20°C) режима температур заро-
дыш растет нормально и к 5 суткам
проращивания достигает длины 0,71
мм или 39% абсолютного прироста за-
родыша, после чего наступает прорас-
тание семян. 
При действии переменной темпера-
туры доразвитие зародыша затягива-
ется, т. к. для наступления прораста-
ния необходимо, чтобы средняя длина
зародыша увеличилась на 44%, для че-
го требуется больше времени (6 су-
ток), хотя скорость роста зародыша
при этом составляет 0,06 мм/сутки,
что на 0,01 мм/сутки выше, чем при
стандартном режиме проращивания.
Достигая длины 0,77 мм, зародыш
прорастает. 
Пониженная температура оказыва-
ет тормозящее действие на рост заро-
дыша, при этом прирост зародыша,
который необходим для прорастания,
составляет 46%, скорость роста заро-
дыша снижается до 0,03 мм/сутки, что
значительно увеличивает времени
прорастания. 
В процессе инкубации при темпера-
туре 30°С в течение 5 суток, длина за-
родыша увеличивается на 14%, ско-
рость роста зародыша в этот период
находится в пределах 0,02 мм/сутки.
При перенесении семян в условия
стандартных температур рост зароды-
ша продолжается, но его скорость не
превышает 0,01 мм/сутки. При такой
скорости для достижения длины, не-
обходимой для прорастания, требует-
ся больше времени по сравнению с не-
обработанными семенами. 
Под действием постинкубационно-
го проращивания в условиях понижен-
ной температуры рост зародыша про-
исходит со скоростью 0,02 мм/сутки.
Не смотря на то, что скорость выше,
чем в стандартных температурных ус-
ловиях, прорастание наступает позже,
в связи с тем, что прирост зародыша
должен составить 47%. Действие пе-
ременной температуры так же увели-
чивает степень недоразвития зароды-
ша по сравнению со стандартным тем-
пературным режимом, при этом она
находится в пределах 42%, а скорость
роста зародыша составляет 0,02
мм/сутки. 
Инкубация семян сельдерея корне-
вого при температуре 30оС в течение 20
суток приводит к полной остановке рос-
та зародыша, при достижении им длины
0,58 мм. Прирост за это время составил
0,08 мм. После перенесения семян в ус-
ловия стандартных (t = + 20°C) темпера-
тур наблюдается возобновление рос-
та зародыша, его длина увеличивает-
ся на 3% и достигает 0,60 мм. Однако
в дальнейшем рост зародыша оста-
навливается, и прорастание не проис-
ходит. Действие пониженной и пере-
менной температуры позволяет пре-
одолеть барьер, обусловленный оста-
новкой роста. Использование пере-
менной температуры более благопри-
ятно, поскольку увеличивается интен-
сивность роста зародыша, обеспечи-
вает начало прорастания при меньшей
длине зародыша, а, следовательно,
степень доразвития значительно сни-
жается. 
Заключение
По отношению к высокотемператур-
ному стрессу выделены три группы
культур: морковь и петрушка корневая
– чувствительные культуры, под дей-
ствием высокотемпературного факто-
ра происходит гибель семян. Укроп,
любисток лекарственный – индефе-
рентные культуры по отношению к вы-
сокой температуре. Сельдерей корне-
вой, пастернак и кориандр – культуры
обладающие способностью перехо-
дить в состояние термопокоя различ-
ной глубины, и тем самым избегать гу-
бительного действия стрессора. Для
выведения семян, впавших в состоя-
ние термопокоя, требуется использо-
вание воздействия пониженной тем-
пературы различное время в зависи-
мости от исследуемой культуры.
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